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摘 要 : 复苏 植物 可 以 耐 受 极度 干旱 的 环境 ， 脱 水 至 10% RW AWS. TE A BL 
物 包 含有 较 多 复苏 植物 , 不 同类 群 的 复苏 机 理 可 能 存在 差异 。 该 文选 择 分 别 分 布 在 亚热带 和 
温带 石灰 岩 地 区 的 锈 色 蛛 毛 苔 蔡 (Paraboea rufescens) Mtt 448 & (Oreocharis cordatula) 
PAS ES BEY, 检测 两 个 物种 是 否 具有 复苏 特性 及 其 响应 干旱 的 生理 机 制 异同 , 对 其 叶 
片 分 别 进行 脱水 1、2、3 d， 并 分 别 复 水 1d， 检 测 不 同 脱水 复 水 过 程 的 叶片 形态 、 相 对 含水 
量 、 光 合 活性 、 膜 完整 性 、 渗 透 调 节 物 质 等 指标 的 变化 。 结 果 表明 : BERE E EB 
在 脱水 后 即 发 生 向 内 折 且 ， 脱 水 2 d 时 将 叶 上 面 完全 包 庄 ， 同 时 表征 最 大 光合 潜力 的 叶绿素 
荧光 FF 受到 抑制 ; 而 心 叶 马 铃 童 昔 的 叶片 仅 发 生 轻 度 皱 缩 ， 且 已 MP 基本 维持 对 照 水 平 ， 

同时 具有 更 高 的 光 保护 能 力 [Y(NPQ)]; 复 水 后 ， 两 个 物种 的 叶片 均 展 开 ，FWF 恢 复 。 两 个 

物种 均 在 脱水 2 d 时 ， 相 对 含水 量 降低 至 5% 左 右 ， 电 导 率 分 别 升 高 至 51.8% 和 56.2%， 渗 透 调 
节 物 质 可 溶性 糖 含量 显著 升 高 ; 而 复 水 后 ， 相 对 含水 量 、 电 导 率 和 可 溶性 糖 均 恢复 到 对 照 水 
平 。 而 进一步 脱水 3 d 时 , 锈 色 蛛 毛 苔 共和 心 叶 马 铃 昔 苔 叶 片 的 相对 含水 量 均 达到 1.5% 左 右 ， 
复 水 后 的 电导 率 升 高 至 95% 左 右 ， 叶 绿 素 菊 光 FyP 消 失 。 锈 色 蛛 毛 曹 昔 在 可 复苏 脱水 复 水 
过 程 的 叶绿素 a+ b 含 量 下降 $0 多 ， 而 心 叶 马 铃 音 营 基 本 保持 不 变 ， 说 明 二 者 均 为 叶绿素 维持 
型 复苏 植物 ， 可 以 在 脱水 后 复 水 时 迅速 恢复 光合 作用 。 在 脱水 复 水 过 程 中 ， 两 个 物种 的 膜 脂 
过 氧化 产物 食量 也 均 无 显著 变化 , 且 保 持 极 低 水 平 , 说 明 两 个 物种 在 极度 干旱 条 件 下 可 以 维 
持 其 细胞 膜 脂 免 于 被 氧化 。 综 上 ， 这 两 个 物种 可 以 耐 受 5% RH 脱水 ， 均 为 复苏 植物 。 剧 烈 脱 
水 时 , 锈 色 蛛 毛 苔 苔 通过 卷 缩 叶片 来 避免 吸收 过 量 光照 对 植物 造成 伤害 ; TR CO Se ES DUI 
通过 PS II 的 光 保 护 机 制 将 吸收 的 过 多 能 量 通过 热 耗 散 形式 散布 出 去 ， 从 而 保护 其 光 器 官 的 


完整 性 。 
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Abstract: Resurrection plants usually grow in extreme habitats and have the capacity to survive 
from lower relative water content to 10%. There are many resurrection plants in Gesneriaceae 
family, and the resuscitating mechanism of different species may be different. In order to 
investigate whether the two species have resurrection characteristics and their physiological 
mechanisms in response to drought, two species of Gesneriaceae, Paraboea rufescens and 
Oreocharis cordatula, which are distributed in subtropical and temperate limestone areas 
respectively, were selected in this study. Their leaves were dehydrated for 1, 2 and 3 d 
respectively, and then rehydrated for 1 day respectively. The leaf morphology, relative water 
content, photosynthetic activity, photosynthetic pigments, membrane integrity and osmotic 
adjustment substances during different dehydration and rehydration treatments were detected and 
analyzed. The results showed that the leaf discs of Paraboea rufescens folded inward after 
dehydration, and the leaf upper epidermis was completely wrapped after dehydrated for 2 days, 
and the chlorophyll fluorescence parameter F,/F,,, which characterized the maximum 
photosynthetic potential, was inhibited. Comparatively, the leaf discs of Oreocharis cordatula 
shrunk slightly, and they maintained the PVP level, and had higher photoprotection ability 
[Y(NPQ)]. The leaf discs of both species spread out and F,/Fm recovered following rewatered. 
After two days of dehydration, the relative water content (RWC) of the two species decreased to 
about 5%, the conductivity increased to 51.8% and 56.2%, respectively, and the content of soluble 
sugar content increased significantly. During the following rewatered, RWC, conductivity and 
soluble sugar all recovered to the control level. After further dehydration for 3 days, RWC of leaf 
discs of two species reached about 1.5%, the conductivity increased to about 95% after 
rehydration, and F,/F,, disappeared. Chlorophyll a+b content of P. rufescens decreased by 50% 
during resuscitable dehydration and rehydration, while Oreocharis cordatula remained basically 
unchanged, which indicated that both of them were homoiochlorophyllous desiccation tolerance 
species and could quickly resume photosynthesis after rehydration following dehydration. During 
dehydration and rehydration, the contents of malonic dialdehyde (MDA) had no significant 
change, and remained extremely low level, which indicated two species could keep their 
membrane lipids from being oxidized under extreme drought conditions. To sum up, these two 
species can survive from dehydration to lower level of 5% RH, therefore they are both 
resurrection plants. Under severe dehydration, Paraboea rufescens can avoid the damage from 
excessive light absorption by curling its leaves; however, Oreocharis cordatula can spread the 
excessive energy by heat dissipation through photoprotection of PS IL thus protecting its 
photosynthesis organs. 

Key words: Paraboea rufescens, Oreocharis cordatula, desiccation, resurrection plant, 


chlorophyll fluorescense, osmotic adjustment substance, malonic dialdehyde, photoprotection 


复苏 植物 通常 可 以 耐 受 极度 严酷 的 环境 , 经 常 出 现在 有 零星 雨季 的 生境 中 , 包括 分 布 在 
热带 亚热带 的 荒漠 地 区 (Rascio et al., 2005)， 或 者 降雨 量 相 对 丰富 但 是 存在 岩溶 干旱 现象 
(Zeng et al., 2007; 刘 艳 ，2016) 的 喀斯特 生境 。 复苏 植物 的 植株 通常 矮小 (Moore et al., 2007), 
在 高 等 植物 中 比较 少 ， 目 前 证 实 的 有 350 多 种 (Leuttge et al., 2011)， 并 不 断 有 新 的 有 复苏 特 
性 的 物种 被 发 现 。 复苏 植物 是 探索 植物 脱水 耐性 的 生理 、 生 化 和 分 子 基础 的 最 佳 模 型 。 对 于 
复苏 植物 独特 特性 的 研究 和 理解 , 将 有 助 于 提高 缺 水 条 件 下 作物 的 产量 。 苗 昔 苔 科 植 物 中 有 
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较 多 复苏 植物 , 有 报道 的 已 有 二 三 十 种 (Porembski, 2011). BERE E £r (Paraboea rufescens ) 
ALOEL EA COreocharis cordatula) INE EAF) (Gesneriaceae) 植物 ， 前 者 产 于 我 国 
广西 西南 部 、 贵 州 南 部 及 云南 省 , 生 于 海拔 700~1 500 m 喀 斯 特 生 境 的 石灰 肉 上 、 岩 石 阶 间 ; 
后 者 产 于 云南 省 香格里拉 县 、 四 川 省 木 里 县 等 地 ， 生 于 海拔 2 100-2 700 m 的 山顶 、 沟 谷 石 
灰 宕 上 。 而 二 者 的 生境 被 认为 是 复苏 植物 多 样 性 的 形成 中 心 (Rascio et al., 2005)。 锈 色 蛛 毛 
若 苔 为 多 年 生 草 本 ,， 根 状 茎 木质 化 ， 稀 为 亚 灌木 叶 上 表皮 被 蛛 丝 状 绵 毛 ， 后 变 近 无 毛 ， 下 
表皮 通常 密 被 彼此 交织 的 秸 毛 ， 毛 艇 生 、 星 状 或 成 树枝 状 分 校 。 心 叶 马 铃 昔 谷 为 多 年 生 无 茎 
草本 ， 根 状 茎 粗 而 短 ， 叶 全 部 基 生 ， 具 柄 ; 叶片 长 圆 状 披 针 形 或 长 圆 状 卵 形 ， 边 缘 具 不 规则 
圆 具 ， 上 表皮 密 被 贴 伏 柔 毛 ， 下 表皮 密 被 淡 褐 色 绢 状 绵 毛 ( 王 文 采 等 , 1990)。 为 了 探究 锈 色 
蛛 毛 若 共 和 心 叶 马 铃 茎 蔡 是 否 具 有 复苏 特性 及 其 响应 机 制 的 异同 , 对 其 应 对 脱水 复 水 过 程 的 
生理 生化 及 光合 生理 变化 进行 研究 。 
植物 响应 干旱 会 发 生 一 系列 生理 生化 变化 。 很 多 植物 应 对 脱水 会 积累 非 水 性 物质 ， 如 
氨基 酸 和 可 溶性 糖 ， 来 代 奉 水 分 以 维持 其 细胞 的 原始 体积 (Farrant, 2000)。 复 苏 植物 水 分 缺 
失 后 , 最 常见 的 变化 是 可 溶性 糖 大 量 积累 , 淀粉 快速 转化 为 葡萄 糖 (Bianchi et al., 1993; Muller 
et al., 1997)。 研 究 也 发 现 ， 脱 水 时 复苏 植物 中 的 渗透 调节 物质 有 捕 氨 酸 含量 通常 显著 升 高 
(Tymms et al., 1979; Pandey et al., 2010)。 干旱 胁迫 诱导 产生 的 过 氧化 物 ， 会 氧化 细胞 膜 脂 生 
成 两 二 醛 (malonic dialdehyde, MDA )， 破 坏 膜 的 完整 性 。 复 苏 植物 Selaginella bryopteris 在 
脱水 至 10% 相 对 水 分 含量 后 ，MDA 含 量 会 上 升 30% (Pandey et al., 2010)， 甚 至 增加 两 倍 
(Jovanovic et al., 2011)， 复 水 后 均 可 以 恢复 到 对 照 水 平 。 

叶绿体 类 圳 体 膜 是 植物 进行 光合 作用 的 主要 器 官 。 在 脱水 和 复 水 过 程 中 ， 复 苏 植物 的 
叶绿体 发 生 改 变 。 叶绿素 维持 型 复苏 植物 (homoiochlorophyllous desiccation tolerance species, 
HDT) 在 脱水 时 可 以 保持 其 大 部 分 叶绿素 含量 并 维持 其 类 圳 体 结 构 ， 类 宫 体 膜 结构 仅 有 轻 
微 损 伤 ， 在 复 水 后 可 以 迅速 恢复 光合 作用 (Strasser et al., 2010; Tuba et al., 1998)， 适 合 短期 间 
区 性 缺 水 环境 ; 而 叶绿素 丧失 型 复苏 植物 (poikilochlorophyllous desiccation tolerance species, 
PDT) 脱水 时 叶绿素 基本 全 部 降解 ， 复 水 时 叶绿素 重新 合成 ， 膜 结构 重新 修复 (Ingle et al., 
2008)。 总 体 FPDT 比 HDT 需要 更 多 的 时 间 来 复苏 ， 因 为 它 需 要 重新 合成 叶绿素 并 重 构 类 
宫 体 结构 (Sherwin et al., 1996)。 因 此 ， 通 过 检测 脱水 复 水 过 程 复 苏 植物 叶片 的 叶绿素 含量 
可 以 得 知 其 光合 器 官 对 干旱 环境 的 啊 应 对 策 。 叶 绿 素 荧光 是 测量 光合 作用 ， 特 别 是 光 系 统 I 


T 


tH 


= (PSID 光 能 转换 的 重要 探 针 ， 可 以 探测 到 光 系 统 对 光 能 吸收 、 传 递 、 耗 散 、 分 配 等 方面 的 


O 变化 ， 是 研究 和 探测 光合 生理 与 逆境 胁迫 关系 的 理想 手段 (Rohétek et al., 2008) 。 复 苏 植 
物 的 光合 作用 在 脱水 时 均 会 发 生 改 变 , 在 温和 脱水 时 ， 这 类 植物 的 光合 活性 变化 较 小 ; 而 在 
严重 脱水 时 则 完全 丧失 ， 复 水 后 又 可 恢复 (Farrant et al., 2003; Georgieva et al., 2005) 。 

基于 此 ， 本 研究 以 分 布 在 亚热带 和 温带 石灰 容 地 区 的 锈 色 蛛 毛 昔 苦 和 心 叶 马 铃 鞋 若 为 

研究 对 象 ， 对 其 进行 不 同 程度 的 脱水 及 脱水 后 复 水 处 理 ， 检测 脱水 复 水 过 程 植物 叶片 的 形态 

特征 、 光 合 活性 指标 、 光 合 色 素 含量 、 膜 完整 性 指标 、 渗 透 调节 物质 含量 等 变化 ， 拟 研究 两 

种 苦 莒 苔 科 植物 的 耐 脱水 特性 及 其 相应 脱水 复 水 机 理 的 异同 , 为 植物 抗旱 生理 生化 研究 提供 

理论 背景 ， 为 基于 植物 生理 生化 特征 的 作物 遗传 改良 提供 应 用 科学 指导 。 


1 材料 与 方法 
1.1 试验 材料 


锈 色 蛛 毛 营 苔 植株 引 自 云南 省 石林 县 乃 古 石林 内 石灰 岩 颖 阶 ， 心 叶 马 铃 营 苔 植株 引 自 
云南 省 香格里拉 县 石灰 岩 表 面 及 颖 隙 , 采样 时 周围 的 土壤 与 植株 共同 收集 ,引种 后 栽植 在 中 
国 科 学 院 昆 明 植 物 研究 所 种 质 资 源 库 的 引种 驯化 中 心 温室 内 。 温 室 的 温度 20-23 C, SEHR 
120 umol-m ^s !,. 26/8] 8]7312 h 光 照 /12 hp 黑 暗 ， 相 对 湿度 60%。 
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1.2 试验 处 理 


选取 植株 上 成 熟 且 完全 展开 的 叶片 ,用 打 孔 器 制作 直径 1.5 cm 的 叶 圆 片 。 叶 圆 片 在 15 "C. 
15% 相 对 湿度 (relative humidity, RH) 条 件 下 ， 进 行 快 速 脱水 处 理 ， 分 别 脱 水 1d (Deh1) 、 
2d (Deh2) 、3 d (Deh3) ; 将 Deh1、Deh2、Deh3 的 叶 圆 片 进行 复 水 处 理 ， 放 到 铺 有 吸水 
滤纸 的 培养 四 上 , 置 于 20 人 黑暗 条 件 下 进行 复 水 处 理 24 h, 分 别 标注 为 Reh1、Reh2、Reh3 。 
对 不 同 脱 水 和 复 水 处 理 取样 ， 进 行 相对 含水 量 (relative water content, RWC) 、 光 合 色 素 含 
量 、 叶 绿 素 获 光 参 数 、 电 导 率 、MDA、 可 溶性 糖 和 且 氨 酸 含量 的 检测 ， 每 个 处 理 $ 次 重复 。 


1.3 检测 指标 及 检测 方法 


1.3.1 相对 含水 量 参照 Barrs et al. (1962), iets 
F: 


4 
E 
mI 


时 计算 法 得 到 相对 含水 量 (RWC)， 公 式 如 


RWC (%) = 100 x [((¥E — F Œ) / (饱和 鲜 重 一 干 重 )]。 


AP: 鲜 重 指正 常生 长 的 叶 圆 片 重量 ， 干 重 指 80 'CHUSAS h 之 后 的 叶 圆 片 重量 ;将 叶 
ee 量 不 再 增加 时 的 重量 ， 即 为 饱和 鲜 重 。 
1.3.2 MRAR 使 用 叶绿素 欧 光 成 像 仪 [MAXILImaging Pulse-Amplitude (PAM) Instrument 
(Walz, Germany)] 测 定 叶 圆 片 的 叶绿素 获 光 ， 用 ImagingWin Software 软 件 进行 分 析 。 将 叶 圆 
片 避 光 放置 20 min， 进 行 暗 适应 ， 之 后 用 叶绿素 荧光 成 像 仪 测定 相关 的 荧光 参数 ，FWF,、 
7GD 和 ZNPQ) 的 计算 公式 如 下 : 


FF, (F,- Fo)! Fins 


HE 
lg 


YUD=(Fin'- FF, 
Y(NPQ)= (F,-FJ)F, 


式 中 : 五/ 也 ;为 叶绿体 光 系 统 H 的 最 大 量子 产量 ; YD 为 实际 量子 产量 ; YINPQ) 为 非 光 
Me OR FE BAN BE BE; Fy 为 瞳 适 应 20 min 的 最 小 荧光 产 率 ， 五 ,为 暗 适 应 20 min 后 饱和 脉冲 测 
量 的 最 大 这 光 产 率 ;， 碑 ,' 为 照 光 状态 下 ， 光 合作 用 稳定 后 饱和 脉冲 测量 的 最 大 这 光 产 率 ; F, 
FAFA XT FTE RAS AY BEEP ER 


13.3 叶绿素 含量 检测 : 将 叶 圆 片 用 去 离子 轻 轻 清洗 ， 之 后 浸泡 在 3 mL N,N- 二 甲 基 - 甲 酰胺 
中 ， 置 于 摇 床 中 ，25 CC. 80rmin 震荡 过 夜 。 待 叶片 变 为 白色 之 后 ， 用 分 光 光 度 计 测 定 其 
在 480、647 和 664 nm 处 的 吸光 值 。 按 照 以 下 公式 计算 : 


Ca=12xA¢ea— 3.1 1xAa47 ; 


Cb220.78xA64; —4.88XxAg4; 

Chla (mg * g )2Ca xV/W; 

Chlb (mg * g )-CbxV/W; 

Caro (mg * g')= [(1000xA4s9— 1.12xCa —34.07xCb)]/245xV/W « 


AP: Ca、Cb 分 别 为 叶绿素 a 和 b 的 提取 液 浓度 ;，V 为 提取 溶液 体积 ，W 为 叶 圆 片 干 重 ; 
Chla、Chlb、Caro 分 别 表 示 叶 圆 片 的 叶绿素 a、 叶 绿 素 b 和 类 胡 葛 小 素 含 量 。 
1.3.4 相对 电导 率 将 叶 圆 片 置 入 洁净 试管 中 ， 加 入 2 mL 室温 去 离子 水 至 浸没 植物 材料 ， 将 
试管 置 于 摇 床 中 ，25 'C. 80 rmin 孵育 2h， 用 雷 磁 DSS-TI 型 电导 率 仪 测定 试管 溶液 的 电导 
ZC 将 试管 于 沸水 浴 中 者 30 min， 待 样品 冷却 到 室温 后 ， 测 得 溶液 电导 率 C2;， 根据 以 下 
公式 计算 相对 电导 率 (relative electricity conductiviy, REC) : 


Bp 


(FH 


OT 
J- 
H 


REC(%)= (CI/C2) x10096. 
1.3.5 Jj — EE Cmalonialdehyde, MDA) 含 量 检测 , 用 硫 代 巴 比 妥 酸 法 。 取 叶 圆 片 加 入 2 mL 1096 
ZALAR (TCA) ， 研 钵 中 研磨 提取 2 min; 提取 液 转 入 离心 管 ， 用 3 mL 10% TCA 冲洗 研 
钵 ， 冲 洗 液 与 提取 液 合并 ;9 500 rminm 离心 13 min， 取 上 清 液 ， 用 10% 的 TCA 溶液 定 容 至 5 
mL。 取 1 mL 上 清 液 ， 加 入 1 mL 0.6% 硫 代 巴 比 妥 酸 (TBA) , 100 C 水浴 加 热 20 min, XR 
速 冷却 ; 4 °C 9 500rmin 离心 10 min, 取 上 清 液 在 532、600、450 nm 测定 吸光 值 .- MDA 含 
量 计算 公式 (Heath and Packer, 1968) 如 下 : 
MDA 含 量 (umol:g ) =[ 6.45x (As32-Agoo) -0.56xA43)] xV/W. 
式 中 : V 表 示 提 取 液 体积 (LO ， 本 研究 为 0.005 L; W 为 组 织 干 重 (g) 。 
1.3.6 可 溶性 糖 和 有 捕 氨 酸 的 提取 和 检测 参照 Li et al.(2004)。 将 样品 液 氮 研磨 ， 加 入 4 mL 75% 
乙醇 ， 转 移 至 离心 管 ， 置 于 摇 床 提取 过 夜 。4 500 rmn! 离心 15 min 后 取 上 清 。 用 于 可 溶 
PEREA SC ES JU XE o 
Hy A ME Red AF XE A, WERE WO pL DES 2 mL, 100 'CzKi81h. 
测定 625 nm EE «HSA TW AD BE rk BA. INGER E-8:30:600 pL WM= A 900 uL, 
100 'CZKi8 1h, 1:3 (样品 : FS) KAWA FX 4.5 mL, Hela 23 'CiàfH 24h, 
WEM 520 nm 吸光 值 。 
配制 不 同 浓度 的 可 次 性 糖 和 且 氨 酸 标准 溶液 , 用 上 述 的 方法 绘制 标准 曲线 , 根据 标准 曲 
线 计算 出 样品 中 可 溶性 糖 和 有 氨 酸 的 浓度 (ug * mg! DW) 。 


1.4 数据 处 理 与 分 析 


数据 异常 值 处 理 用 Q 检 验 法 。 将 要 检测 的 一 组 数据 按照 从 大 到 小 的 顺序 排列 :用 下 面 的 
公式 算出 2 值 。 


Xu X ap | 


Qi = Xmax- Xmin — 

式 中 : XQ 是 检测 数据 中 的 最 大 测量 值 ，X ERMA IT CN TER E. Xoo E 
检测 的 数据 ; Xs 为 检测 数据 的 邻近 数据 。 本 研究 中 , 重复 数 为 5, 则 在 0.05 水 平 , 若 Qi%>0.73 
(Welti et al., 2002) ， 则 离 群 值 应 弃 去 ; 否则 应 保留 。 


通过 软件 SPSS 16.0, KH ANOVA 法 进行 数据 间 的 差异 显著 性 分 析 。 
2 结果 与 分 析 
2.1 锈 色 蛛 毛 营 芭 和 心 叶 马 铃 营 痊 脱 水 复 水 过 程 的 叶片 形态 及 相对 含水 量变 化 


由 图 1: A 可 知 ， 锈 色 蛛 毛 昔 苔 在 脱水 1 d 时 ， 叶 片 即 表 现 出 严重 卷 缩 ， 叶 背面 锈 毛 完 全 
露出 ， 叶 绿 素 荧 光 F,/F,, 几 乎 消失 ， 复 水 (Reh1) 后 ， 叶 片 逐渐 展开 ，F,/F, 基 本 恢复 到 对 照 
水 平 ， 脱 水 2 d 时 ， 叶 片 进一步 卷 缩 ， 复 水 〈Reh2) 后 叶片 仍然 可 以 展开 ， 忆 AP, 恢复 ;而 脱 
水 3 d 后 再 复 水 的 叶片 不 能 完全 展开 ， 且 叶片 变 为 神色， 叶绿素 荧光 FF 完全 消失 。 图 1: B 
显示 , 心 叶 马 铃 曹 苦 在 脱水 1 d 时 , 叶片 平整 ,未 出 现 卷 缩 , 叶绿素 荧光 变化 不 大 , 复 水 (Rehl ) 
后 ， 叶 片 颜色 及 叶绿素 荧光 FE 与 对 照相 似 ;脱水 2 di, MARREK, F/F MRR 
对 照 类 似 水 平 ， 复 水 〈Reh2) 后 叶片 展开 ， 忆 MBE 恢 复 到 类 似 对 照 水 平 ;， 脱水 3 d 时 ， 叶 片 进 
一 步 皱 缩 ， 叶 绿 素 荧光 FwvP, 消 失 ， 再 复 水 (Reh3) 的 叶片 不 能 展开 ， FF, 变 为 0。 脱 水 复 
水 过 程 的 RWC 结 果 (图 1: CO 显示 ， 锈 色 蛛 毛 曹 苦 和 心 叶 马 铃 曹 昔 新 鲜 叶 片 的 RWC 相 似 ， 
分 别 为 81.7% 和 79.9%， 其 失 水 速率 也 基本 一 致 ， 第 1 天 下 降 到 约 初 始 水 平一 半 的 值 ， 第 2 天 
RWC 分 别 迅 速 下 降 至 4.2% 和 5.6%， 第 3 天 分 别 达到 约 1.3% 和 1.5%。 脱 水 2 d 后 复 水 ， 两 个 物 
种 的 RWC 分 别 恢复 到 78% 和 85%。 综 上 ， 锈 色 蛛 毛 蔚 蔡 和 心 叶 马 铃 苦 苔 在 脱水 2 d 后 ，RWC 


达到 5% 左 右 


A. BEREE 


， 复 水 仍然 可 以 复活 ;脱水 3 d，RWC 达 到 1.5 多 左右 后 ， 即 丧失 活力 。 
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A. Leaf disces and their fluorescenceof P. rufescens; B. Leaf disces and their fluorescence of O. cordatula; C. 
Relative water content. 
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Fig.1 Leaves discs and their F/F,, and RWC of Paraboea rufescens and Oreocharis cordatula 


2.2 FARE 


FF, Hé SAR 


ES 
时 ，F/F 值 急 


照相 似 的 水 了 


during dehydrated and rehydrated treatments 


EBALUA EB Bt SAKES Fr RES OG FEB 


>- 


Bl FERO, Baa, F/F,TH 


YQD 可 以 表征 植物 当前 状态 下 的 实际 光 能 转换 效率 ， 由 图 
毛 世 共和 心 叶 马 铃 茎 苔 的 叶片 YD 均 降 为 很 低 的 值 , 脱水 1 Wa, BEREE A AYD 
高 ， 而 心 叶 马 铃 营 苔 继续 下 降 ， 脱 水 2 d 时 ， 两 个 物 和 有 
在 Reh2 处 理 时 , 锈 色 蛛 毛 营 芭 和 心 叶 马 铃 昔 苔 叶片 的 Y(ID) 有 


l^. 脱水 3 d 后 ， F/F Ja Bll PRE, 复 水 后 完全 消失 。 


9 物 的 最 大 光 能 转化 效率 ， 即 最 大 光合 能 力 。 不 同 脱水 复 水 过 程 的 叶片 
F/F,£55& (图 2) 显示 ， 在 脱水 1 和 2 d 时 ， 锈 色 蛛 毛 若 苔 的 FF, 值 急 剧 下 降 ，Deh2 处 理 其 
EE 下降 到 0， 但 是 相应 复 水 (Rehl1、Reh2)〉 后 ，F/Fi 值 均 可 以 恢复 到 对 照 水 平 ， 在 脱水 3 d 
为 0， 未 能 恢复 ， 说 明 叶 片 的 潜在 最 大 光合 
能 力 消失 。 心 叶 马 铃 曹 苦 叶 片 的 FE, 值 在 Deh1、Deh2、Rehl、Reh2 处 理 


的 XID 均 无 法 检测 到 ， 复 水 处 到 


小 幅 升 高 趋势 , 而 在 其 


锈 色 蛛 毛 音 苦 和 心 叶 马 铃 昔 苦 的 叶片 XID 均 无 法 检测 到 。 


Y(NPQ) 
1887). 21 


EDM PEE 


也 处 到 


中 ， 基 本 保持 与 对 


2 可 知 ， 光 适应 之 后 ， 锈 色 蛛 


BAF 
中 ， 


Erp, 


是 PS 了 吸收 的 能 量 通 过 光 保 护 机 制 


耗 散 为 热量 的 那 部 分 能 量 ， 


ciue 


值 无 法 监测 到 ; Re 


， 脱 水 1 d 的 YINPQ) 较 对 照 有 升 高 趋势 ， 表 明 脱 水 1 d 后 心中 


物 的 光 保 
可 知 , 锈 色 蛛 毛 苔 从 和 心 叶 马 铃 苦 苔 的 KNPQ) 与 WF 的 整体 变化 趋势 类 似 。 然 
ESEA 
光 保 护 能 力 提高 ; 脱水 2 d 时 , 其 YINPQ) 值 与 其 对 照 水 平 相当 , TEN E kE ES (NPQ) 
h3 处 理 的 XINPQ) 下 降 为 0， 而 其 FF, 值 为 0.07， 表 明 心 叶 马 铃 昔 苔 脱水 3 d 


时 ， 其 PS 工 仍 具 有 潜在 光合 能 力 ， 但 是 已 经 丧失 光 保 护 能 力 。 说 明 心 叶 马 铃 昔 苦 在 脱水 1、 


2 d 时 ， 其 光 保护 能 力 较 强 。 
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同 小 写字 母 表示 同 


间 存 在 显著 性 


物种 不 同 处 理 


EZ E(P < 0.05)。 下 同 
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F/F m. Maximal photochemical efficiency of PSII; Y(II). Actual photochemical efficiency of PSII; Y(NPQ). 
Adjusted photochemical efficiency of PSII. Different small letters of the same species indicate significant 
differences among different treatments (P «0.05). The same below. 
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Fig. 2 Chlorophyll fluorescence parameters of Paraboea rufescens and Oreocharis cordatula 
leaves discs during dehydrated and rehydrated treatments 
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叶绿素 a+b 含 量 


1) 显示， 


圆 片 在 脱水 1 、2 d 时 , 叶绿素 a 含量 均 较 对 照 显著 下 降 , 脱水 2 d 复 水 (Reh2 ) 
量 升 高 ， 但 是 没有 达到 显著 水 平 ， 其 叶绿素 b 含 
相似 的 变化 趋势 ， 叶 绿 素 a+b 含 量 在 脱水 2 d 时 ， 下 降 50%， 胡 葛 卜 素 含 


RAH 


E 
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分 别 下 降 28%; 而 叶绿素 ab 比值 表现 出 相反 的 趋势 ， 即 Deh1、Deh2 和 Reh2 处 理 中 的 叶绿素 
ab 比值 均 显 著 升 高 。 心 叶 马 铃 昔 苦 叶片 在 脱水 1、2 d 时 ， 与 对 照相 比 ， 叶 绿 素 a 含 量 均 显 著 
下 降 ，Reh2 处 理 的 叶绿素 a 含量 有 升 高 ， 达 到 与 对 照相 似 水 平 ， 其 叶绿素 b 含 量 和 叶绿素 atb 


含量 在 Dehl 处 理 显著 下 降 ， 而 Deh2 和 Reh2 处 理 中 ， 与 对 照 无 显著 差异 ; 
在 处 理 过 程 中 下 降 ， 但 是 仅 Deh2 处 理 达 到 显著 水 平 ， 其 他 处 理 均 未 达到 显著 水 平 


JN E Eb 


REL 


发 生 更 多 降解 。 


素 ab 比值 在 整个 脱水 复 水 过 程 中 均 未 发 4 


EZE. HI, BEREE AA 


unes 


KKH RAE 


N 


叶 绿 
叶片 


[PS 


m] 


在 脱水 复 水 过 程 的 光合 色素 含量 下 降 , XEHIOGOE EUR REBUY D 


合作 


T 
H 
PES 


HT 
HT l) 


F 


R 1 HERERO BRE STA A AAKER Rc 


[Ui 


Table 1 Photosynthetic pigments of Paraboea rufescens and Oreocharis cordatula leaves discs during different dehydrated and rehydrated treatments 


含量 Content (ug * mg’) 
色素 物种 
Pigment Species 新 鲜 Fresh Dehl Deh2 Reh2 
BEREE Paraboea rufescens 4.05 + 0.68a 2.68 + 0.35b 2.16 + 0.27b 2.61 + 0.32b 
叶绿素 a Chla 
tlt HS ES Oreocharis cordatula 3.65 + 0.69a 2.17 + 0.14b 2.57 + 0.06b 2.75 + 1.23ab 
‘EWE EE Paraboea rufescens 1.53 € 0.25a 0.78 +0.1b 0.63 + 0.06b 0.72 + 0.08b 
叶绿素 b Chlb 
tlt SREB Oreocharis cordatula 1.47 x 0.11a 0.98 + 0.06b 1.1 + 0.08ab 1.21 + 0.49ab 
叶绿素 a/b BEREE Paraboea rufescens 2.65 +0.11b 3.46 + 0.19a 3.42 € 0.38a 3.63 + 0.2a 
Chla/b ttt 44 & Oreocharis cordatula 2.3 +0.17a 2.26 + 0.02a 2.24 +0.02a 2.26 € 0.la 
叶绿素 atb BEREE Paraboea rufescens 5.58 + 0.92a 3.46 + 0.45b 2.8 + 0.35b 3.32 + 0.39b 
Chla+b QUI ESSE Oreocharis cordatula 4.84 + 0.4a 3.15 +0.19b 3.71 € 0.1ab 3.26 + 0.86ab 
KS 卜 素 BEREE I Paraboea rufescens 0.92 +0.16 a 0.68 + 0.02b 0.66 + 0.12b 0.73 + 0.1b 
Pano HEE Oreocharis cordatula 0.96 + 0.15a 0.76 + 0.14ab 0.72 + 0.05b 0.8 + 0.26ab 


著 性 差异 (P < 0.05). 


En 


注 : 同行 不 同 小 写字 母 表示 不 同 处理 间 存在 


mi 


Note: Different small letters in the same row indicate significant differences among different treatments (P « 0.05). 


2.4 FEREE SA OH SR BBS BAK RAEN S D TE E e 15 


质 膜 是 植物 应 对 胁迫 的 第 一 响应 器 官 。 脱 水 后 叶片 细胞 的 膜 渗 透 性 可 能 发 生 改变 , 膜 渗 
透 性 的 伤害 程度 可 用 电导 率 表 示 。 由 图 3 可 知 ， 脱 水 1、2、 和 3 d 后 ， 锈 色 蛛 毛 童 苦 的 电导 
率 均 逐 渐 升 高 ， 脱 水 1d 时 与 对 照相 比 无 显著 变化 ， 脱 水 2 d 时 较 对 照 显著 升 至 51.8%， 在 
致死 脱水 3d 时， 电导 率 最 高 ， 达 到 95%; Rehl 和 Reh2 处 理 的 叶 圆 片 电导 率 与 相应 脱水 处 
FE (Dehl 和 Deh2) 没有 显著 差异 , 而 Reh3 较 Deh3 处 理 的 电导 率 显 著 下 降 , 原因 可 能 是 ， 
脱水 3d， 叶 片 细胞 已 丧失 活力 ， 细 胞 膜 破 裂 ， 导 致 叶片 内 大 量 电解 质 泄 露 到 叶片 外 面 ， 因 
此 电解 质 急 剧 下 降 。 心 叶 马 铃 曹 苦 的 叶 圆 片 ， 在 脱水 1 d 及 复 水 时 ， 其 电导 率 与 对 照 类 似 ， 
而 脱水 2d (Deh2) 较 对 照 显著 升 高 至 56.2%， 致 死 脱 水 3 d 时 继续 升 高 至 95.7%; 脱水 2d 
后 复 水 (Reh2) 与 脱水 2d (Deh2) 处 理 的 电导 率 无 显著 差异 ，Reh3 处 理 较 Deh3 处 理 有 下 
降 。 表 明 两 个 物种 在 脱水 1、2 d 时 ， 膜 发 生 损 伤 ， 但 是 并 不 致命 ,仍然 可 以 恢复 ， 而 脱水 3 
d 后 膜 发 生 致 命 损伤 ， 无 法 恢复 。 
细胞 受到 水 分 胁迫 时 会 产生 过 氧化 产物 , 这 些 过 氧化 产物 会 氧化 膜 脂 生成 膜 脂 过 氧化 产 
物 MDA。 由 图 3 可 知 ， 不 同 脱水 复 水 过 程 ， 锈 色 蛛 毛 曹 苦 和 心 叶 马 铃 曹 苦 的 MDA B 
有 变化 ， 但 是 变化 不 显著 ， 且 与 非 复 苏 植物 拟 南 芥 (Li etal., 2014) 相 比 ， 其 含量 保持 很 低 水 
平 。 即 其 膜 脂 过 氧化 水 平 在 脱水 复 水 过 程 并 未 发 生 显著 改变 ， 即使 是 致死 脱水 后 复 水 处 理 
(Reh3) F, MDA 含量 也 未 大 幅 上 升 。 
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图 3 锈 色 蛛 毛 音 苦 和 心 叶 马 铃 昔 苦 叶 圆 片 不 同 脱水 复 水 过 程 的 电导 率 和 MDA A 
Fig.3 Relative electricity conductivity and MDA contents of Paraboea rufescens and DADA 
cordatula leaves discs during dehydration and rehydration treatments 


2.5 FEREESA OH SRESA KERKEE 3 Dae 


BERE E ERN SREB EKEREN RTT TERES E CAI 40 显示 , 脱水 1、2、 
3 d 的 可 溶性 糖 含量 均 较 对 照 显著 升 高 ，Deh3 处 理 升 高 最 多 ; Raa, BEREE AHA 
性 糖 含量 较 相 应 脱水 处 理 显 著 下 降 ， 而 心 叶 马 铃 昔 苦 的 可 溶性 糖 含量 在 Dehl 和 Rehl 之 间 
无 显著 差异 ， 脱 水 2 、3 d 后 复 水 的 可 溶性 糖 含量 较 相 应 脱水 处 理 显著 下 降 。 锈 色 蛛 毛 曹 苦 
中 ， 且 握 酸 含量 在 脱水 复 水 过 程 中 ， 均 无 显著 变化 ， 而 心 叶 马 铃 昔 苦 中 脱水 2、3d E 
酸 含量 较 对 照 有 升 高 。 然 而 ， 两 个 物种 在 脱水 复 水 过 程 中 ， 须 气 酸 含量 均 为 pg mg ”数量 
级 , 在 非 复苏 植物 拟 南 芥 中 , 对 照 条 件 下 的 且 氮 酸 含量 为 10 hg"mg” 数量 级 (Li et al., 2014). 
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图 4 锈 色 蛛 毛 音 若 和 心 叶 马 铃 曹 苦 叶 圆 片 不 同 脱水 复 水 过 程 的 可 溶性 糖 和 且 氨 酸 含量 


Fig.4 Contents of soluble sugar and proline in Paraboea rufescens and Oreocharis cordatula 
leaves discs during dehydration and rehydration treatments 


3 讨论 与 结论 


大 多 复苏 植物 生长 于 年 降雨 量 仅 为 160~570 mm (Hickel, 1967) 


RR REE SAO SRE SPH A A 
2016) ， 但 是 由 于 
保水 性 较 差 等 原因 致使 出 现 岩 溶 干旱 现象 (Zeng et al., 2007; 刘 艳 , 2016)。 干旱 会 影响 
严重 失 水 时 , RAW KSEAER, 4 
& Salamini, 2001)。 本 研究 中 ， 锈 色 蛛 毛 莒 共和 心 叶 马 铃 营 苔 的 叶 圆 片 在 脱水 至 2 di, mpi 


EME GKE, 2015; oil IB AS, 
浅薄 、 
植物 的 生理 生化 特征 ， 


的 干旱 半 干 旱地 区 。 虽 
林 县 和 香格里拉 县 相对 芝 漠 地 区 年 降雨 


喀斯特 地 貌 的 基 岩 裸露 率 高 、 土 壤 


胞 内 仅 剩 余 小 部 分 束缚 水 (Bartels 


片 的 RWC 即 下 降 到 5% 左 右 ; 并 且 此 时 复 水 1 d 叶 圆 片 的 RWC 可 以 恢复 到 对 照 水 平 ， 这 远 远 
低 于 复苏 植物 的 可 恢复 相对 含水 量 水 平 10% CAlpert, 2006) ， 表 明 两 个 物种 均 为 复苏 植物 。 


锈 色 蛛 毛 昔 苦 和 心 叶 马 铃 曹 苦 叶 圆 片 的 且 氨 酸 和 可 浴 性 糖 含量 , 以 及 在 脱水 和 随后 的 复 水 过 


程 中 膜 脂 过 氧 


脱水 过 程 中 略 有 积累 ; 而 且 氨 酸 含量 在 脱水 以 及 复 水 过 程 中 均 保 持 较 低 水 平 


此 和 离子 渗 汤 结果 ,进一步 证 明了 两 个 物种 的 复苏 特性 ,叶片 中 的 可 溶性 糖 在 


H 基本 不 变 ， 这 


与 其 他 复苏 植物 (Bianchi, 1993; Georgieva et al., 2005; Li et al., 2014) #0; HEW AIRT fE 


不 参与 该 类 复苏 植物 耐 受 极度 脱水 的 渗透 调节 过 下 
离子 渗 漏 的 量 来 指示 ， 锈 色 蛛 毛 莒 苔 和 心 叶 马 铃 营 苔 在 脱水 1、2 d 及 相应 复 水 时 
离子 渗 漏 量 均 较 低 ， 这 也 与 弥勒 茎 蔡 (Li etal., 2014) 相 似 。 由 此 
这 些 复苏 植物 的 膜 脂 有 其 独特 的 保护 机 制 ， 能 够 在 极度 干旱 条 件 下 维 


O 


(Li et al., 2014)。 膜 的 完整 性 可 由 MDA 和 
的 MDA 和 
测 ， 在 脱水 复 水 过 程 中 ， 
持 其 细胞 膜 脂 的 组 成 。 


表明 在 可 复苏 脱水 时 ， 复 苏 植物 可 以 保持 较 好 的 膜 完整 性 。 而 随 着 脱水 程度 加 重 ， 脱 水 3 d 


时 , 两 个 物种 的 RWC 均 降低 至 1.5% 左 右 , 光合 活性 降 为 0, 电解 质 几乎 全 部 泄漏 ; 此 时 


叶 圆 片 的 RWC、 光 合 活 性 均 不 能 恢复 到 对 照 水 平 。 说 明 此 时 锈 色 蛛 毛 苔 苦 和 心 叶 马 铃 蔚 苔 
的 叶 圆 片 过 度 脱 水 ， 叶 片 细 胞 内 的 束缚 水 也 发 生 脱 水 (Bartels & Salamini, 2001), "Fri A 


复 能 


在 脱水 复 水 过 程 中 ，HDT 可 以 保持 其 光合 色素 水 平 及 光合 器 官 结构 的 完整 性 (Drazic et 


al, 1999)。 在 黑暗 干燥 条 件 下 ， 心 叶 马 铃 营 苔 的 叶绿素 atb 含 量 在 脱水 至 5% 及 复 水 时 均 未 发 


AE ARG, ZEW AI BR ae ERER OE. TG REE EK SMT, "nix 
素 a+b 含 量 下 降 50% 左 右 ， 复 水 后 短期 内 即 可 有 升 高 趋势 ， 区 别 于 脱水 后 叶绿素 完全 降解 ， 
复 水 需要 较 长 时 间 完 成 修复 的 PDT(Leuttge et al., 2011)， 其 仍然 为 HDT， 脱 水 后 降解 部 分 叶 
绿 素 ， 复 水 后 迅速 恢复 其 水 平 ， 这 在 复苏 植物 弥勒 芭 共 (Li etal., 2014) ~ Myrothamnus 
flabellifolia (Farrant et al., 1999) ~ Ramonda nathaliae (Drazic et al., 1999). Craterostigma 
wilmsii (Farrant et al., 2000) 等 物种 中 也 有 发 现 。 这 种 类 型 的 复苏 植物 在 复 水 后 可 以 迅速 恢复 
叶绿素 水 平 ， 并 修复 类 襄 体 结构 (Hallam & Luff, 1980) ， 有 利于 植物 迅速 恢复 光合 作用 状态 
而 进行 物质 合成 ,是 植物 生长 在 间歇 性 降雨 环境 的 一 种 适应 策略 (Sherwin & Farrant, 1996). 
虽然 脱水 过 程 中 叶绿素 含量 呈 维 持 的 趋势 ,但 是 通常 复苏 植物 叶片 的 光合 活性 在 脱水 时 
完全 消失 ， 复 水 后 又 能 够 恢复 (Georgieva et al., 2005; Evelin et al., 2012). BERE E B Eii 
水 1、2 d 后 ， 其 最 大 光合 潜力 参数 FF, 即 消 失 ， 相 应 复 水 后 其 值 又 可 恢复 到 对 照相 似 水 平 ， 
这 可 能 与 先前 报道 的 植物 在 干燥 过 程 中 具有 保持 光合 机 构 完 整 性 的 保护 机 制 有 关 (Augusti et 
al., 2001; Bartels & Salamini, 2001)。 而 心 叶 马 铃 昔 谷 叶 圆 片 在 脱水 1、2 d 时 ， 区 别 于 锈 色 蛛 
毛 苔 从 ， 其 FV/F, 值 基本 维持 在 对 照 水 平 。 心 叶 马 铃 蔚 谷 脱 水 时 能 够 维持 其 FF 能 力 ， 可 能 
是 因为 其 能 够 通过 光 保 护 机 制 将 过 量 的 光 耗 散 为 热量 [YINPQ)]， 有 具有 更 强 的 光 保 护 能 力 。 而 
~ 脱水 3 d 时 ,不 管 锈 色 蛛 毛 苔 从, 还 是 心 叶 马 铃 昔 共 的 叶 圆 片 F/F, 值 均 消 失 且 复 水 未 能 恢复 。 
CN ix Je AL BE BK EBUTE Er RR AC EE KH SZ SUE (Tuba et al., 1996) ， 而 复 水 
e 后 叶 圆 片 的 叶绿体 及 内 部 结构 迅速 朋 解 。 
O 叶片 折 登 和 展开 是 复苏 植物 应 对 脱水 及 脱水 后 复 水 过 程 常见 的 形态 适应 特性 (Gatff， 
1989)。 本 研究 发 现 ， 锈 色 蛛 毛 童 苦 的 叶 圆 片 在 脱水 后 向 内 折 琶 ， 密 被 白色 秆 毛 的 叶 背 面 露 
在 外 面 ， 可 以 防止 过 量 光 照 产 生活 性 氧 对 叶片 造成 伤害 (Dalla Vecchia et al., 1998; Farrant et 
al, 2003)。 而 心 叶 马 铃 昔 苔 脱水 复 水 过 程 的 叶 圆 片 形 态 变 化 完全 不 同 ， 在 脱水 1、2 d 时 ， 其 
叶 圆 片 相对 平整 ， 稍 有 皱 缩 ， 而 脱水 3 d 时 ， 叶 片 有 卷 缩 ， 但 是 与 锈 色 蛛 毛 芭 谷 相 比 程度 轻 
2 很 多 。 可 见 ， 锈 色 蛛 毛 昔 苦 和 心 叶 马 铃 昔 苦 的 叶片 形态 结构 响应 干旱 的 适应 机 制 不 同 。 
iE REIR, BERBE AL tort D4 E EET ST Dii SZ 5% RWC 的 脱水 ， 复 水 
Z 后 其 叶 圆 片 的 外 部 形态 、 叶 绿 素 含量 、 光 合 活性 、 离 子 渗 漏 指标 等 均 可 以 恢复 到 对 照 水 平 ， 
而 继续 脱水 至 1.596 RWC， 则 上 述 指标 均 不 能 恢复 ， 表 明 这 两 个 物种 均 具 有 复苏 特性 。 在 应 
© 对 脱水 复 水 处 理 时 , 两 个 物种 具有 一 些 相 同 的 生理 生化 变化 。 两 种 复苏 植物 均 能 够 相对 维持 
- 其 叶绿素 水 平 , 便于 植物 在 雨季 来 临 能 够 迅速 恢复 光合 作用 进行 生长 。 可 溶性 糖 在 锈 色 蛛 毛 
曹 苦 和 心 叶 马 铃 童 苦 的 脱水 胁迫 过 程 中 起 到 渗透 调节 作用 , 而 肺 氮 酸 可 能 不 参与 该 类 复苏 植 
物 耐 受 极度 脱水 的 渗透 调节 过 程 。 两 个 物种 的 膜 脂 可 能 有 其 独特 的 保护 机 制 ， 能 够 在 极度 干 
旱 条 件 下 维持 其 细胞 膜 脂 免 于 被 氧化 的 过 程 , 而 其 机 制 需 要 进一步 研究 。 但 是 二 者 也 存在 不 
同 的 响应 机 制 , 锈 色 蛛 毛 苔 谷 通 过 剧烈 卷 缩 叶片 来 避免 脱水 时 过 量 的 光照 对 植物 造成 的 伤害 ; 
而 心 叶 马 铃 苦 苔 则 具有 更 强 的 光 保 护 能 力 ， 在 受到 脱水 胁迫 时 ， 其 能 够 通过 光 保 护 机 制 将 
PS [吸收 的 过 多 能 量 通 过 热 耗 散 形式 散布 出 去 ， 从 而 保护 其 光 器 官 免 受伤 害 。 而 这 两 个 物 
种 对 脱水 复 水 响应 的 差异 ， 是 否 与 其 野外 生境 的 差别 有 关系 ， 需 要 进一步 研究 。 
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